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RESUMEN

Los ecosistemas de alta montaiia,y en especial los de islas oceanicas, constituyen uno de los ambien-
tes mas aislados y Unicos del planeta, albergando una biota muy particular especialmente vulnerable
al cambio climético y a otras perturbaciones como la presencia de especies invasoras. Por ello hemos
seleccionado la planta que vive a mayor altitud de Espafia, la violeta del Teide (Viola cheiranthifolia),
endémica del Parque Nacional del Teide (Tenerife), para estudiar cémo responde la especie, tanto a
nivel de comunidad (estudiando cémo se integra en la red de polinizacién del Teide) como a nivel
especifico (tamafio, produccién de flores, y éxito reproductivo), a lo largo de un gradiente altitudinal
(2400 m - 3500 m). Por otra parte, hemos cuantificado cémo esta planta se puede ver influenciada
por la herbivoria de un mamifero invasor en el parque, el conejo europeo (Oryctolagus cuniculus). Los
resultados muestran que V. cheiranthifolia se encuentra adaptada a unos suelos pobres en materia or-
ganica y fosforo, y a unas oscilaciones de temperatura muy importantes tanto a lo largo del dia como
del afio. A pesar de su amplia distribucién altitudinal, la violeta del Teide parece capaz de adaptarse a
un claro contraste de condiciones abidticas (temperatura) y bidticas (abundancia de polinizadores y
especies entomofilas acompanantes). De hecho, no se aprecia limitacién alguna de polen ni diferen-
cias importantes en el éxito reproductivo a lo largo del gradiente altitudinal debido en parte a me-
canismos compensatorios, como el aumento con la altitud del grado de autogamia y del nimero de
Svulos por flor. A pesar de ello, la especie se encuentra fuertemente amenazada por el gran impacto
que ejerce la herbivoria por conejos sobre su abundancia y éxito reproductivo. Recomendamos de
manera urgente la reduccion del efecto de estos herbivoros en todas las poblaciones de esta especie
emblematica del Parque.
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VULNERABILITYTO GLOBAL CHANGE
OF A KEY SPECIES AT THE SUMMIT ECOSYSTEM
OF THETEIDE’S STRATOVOLCANO

ABSTRACT

High mountain ecosystems, and particularly from oceanic islands, constitute some of the most iso-
lated ecosystems on earth, with a particular biota and vulnerability to climate changes and distur-
bances, such as the presence of introduced species. We selected the highest growing plant of Spain,
V. cheiranthifolia, an endemism from the Teide’s volcano (Tenerife), to study how it responds along its
altitudinal gradient (2400 m - 3718 m), both at community level (studying the pollination networks
along the altitudinal gradient), and at a specific level (plant size, floral display and reproductive success
of V. cheiranthifolia). Moreover, we want to assess how this violet is influenced by the presence of inva-
sive herbivores in the Park, mainly rabbits. Despite the increasingly adverse environmental conditions
along the gradient, the plant showed no pollen limitation with altitude nor relevant differences in
the reproductive success, which is attributed to the increase in self-pollination levels and to a higher
ovule number in the highest locality. Plant fitness and abundance is, however, extremely reduced
owing to the presence of introduced rabbits in the area.VVe argue that only by urgently minimizing
the effects of invasive herbivores by effective control campaigns can this ecosystem be restored to
the most natural state possible.

Keywords: Altitudinal gradient, Canary Islands, reproductive ecology, summit ecosystems, invasive species, Viola
cheiranthifolia.

INTRODUCCION

table pérdida de biodiversidad en muchos siste-
mas montafiosos del mundo, especialmente en los
alpinos (FOSTER 2001;YANG & XU 2003; KLEIN
et al, 2004; PAULI et al, 2012).Aparte de los efec-
tos del cambio climatico (aumentos en la tempe-

Los ecosistemas de montafia son importantes
centros de biodiversidad mundial (MYERS et dl,
2000; KORNER & SPEHN 2002; KORNER 2004;

MOLAU 2004), debido al aislamiento geografico
de muchas montanas, al haber servido de refu-
gio durante cambios ambientales y climéticos
del pasado, ademds de a la gran cantidad de ha-
bitats que presentan a lo largo de los gradientes
altitudinales. Son considerados sistemas fragiles
(WATSON & HAEBERLI 2004) y amenazados,
especialmente por el cambio climdtico que esta
experimentando el planeta (IPCC 2007). En las
ultimas dos décadas, se ha documentado una no-
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ratura, cambios en los regimenes de acumulacién
de nieve y posterior deshielo), estos ecosistemas
se enfrentan en la actualidad a otras importantes
amenazas como las especies invasoras (que re-
sultan particularmente dafiinas en zonas aisladas
como las partes altas de las montafias), el riesgo
de deriva genética e «inbreedingy» debido al redu-
cido tamafio poblacional de muchas especies, y a
otro largo etcétera de factores, que hace de los
ecosistemas de montafia unos sistemas de alerta
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temprana frente al cambio global y, simultinea-
mente, unos reservorios muy valiosos de biodi-
versidad en su sentido mds amplio.

Los distintos escenarios propuestos de cambio
climatico para el siglo xxi predicen, de forma
consistente, una reduccién de los habitats de alta
montafia, con la consecuente pérdida regional de
muchas especies que habitan en estos ecosistemas
(THUILLER et al, 2005; ENGLER et al, 2011). En
las regiones montafiosas de Europa, por ejem-
plo, el cambio climatico esta teniendo un efecto
incluso mas profundo que lo que se anticipd ini-
cialmente, ya que recientemente se ha estimado
que algunas especies de plantas desapareceran
en el transcurso de unas pocas décadas (GOTT-
FRIED et al, 2012). Las evidencias cientificas mas
recientes sobre el efecto del calentamiento global
en los ecosistemas de alta montafia apuntan con-
tundentemente a que provocara que las especies
mas adaptadas al frio vean mermadas sus pobla-
ciones y que aquéllas mas adaptadas a condiciones
calidas incrementen su nimero (GOTTFRIED et
al, 2012). Ademas, los rangos de distribucion de
las especies adaptadas a los climas frios de la alta
montafia podrian trasladarse progresivamente
a mayores altitudes (PAULI et al, 2012). Obvia-
mente, esta pérdida de especies es especialmen-
te preocupante cuando afecta a ecosistemas de
montafia que albergan una gran proporcion de
endemismos.

Las interacciones positivas entre organismos de
distinto nivel tréfico, tales como las interaccio-
nes de polinizacion, suponen un componente im-
portante de la funcionalidad de los ecosistemas
y constituyen la base de la llamada «arquitectura

de la biodiversidad» (BASCOMPTE et al, 2003).

Considerando los relativamente escasos estudios
existentes sobre interacciones planta-polinizador
en ecosistemas de alta montafia, en la actualidad
sabemos que la diversidad y abundancia de polini-
zadores es mas limitada que en zonas de altitudes
inferiores (ARROYO et al, 1982, 1985; KEARNS
1992; KEARNS & INOUYE 1994; GOMEZ &

ZAMORA 1999), que su tasa de visita es tam-
bién mas baja (ERIKSEN et al, 1993; KASAGI &
KUDO 2003) y que, en general, son poco eficien-
tes. Ese patrén es consecuencia de las extremas y
cambiantes condiciones climatolégicas tipicas de
la alta montafia (MCCALL & PRIMARCK 1992;
BERGMAN et al, 1996), que hace que haya una
gran variabilidad en la abundancia y en la iden-
tidad de los polinizadores, tanto en el espacio
como en el tiempo (GOMEZ & ZAMORA 1999).

Dado que la mayoria de las angiospermas depen-
de en mayor o menor medida de la actividad de
los polinizadores para su reproduccién, las plan-
tas con flores en los ecosistemas de montafia po-
drian ser especialmente susceptibles a cualquier
tipo de perturbacién que se produzca en ellos.
La extirpacion de polinizadores importantes, o
de plantas clave en la comunidad, puede tener un
efecto muy relevante sobre el funcionamiento de
un ecosistema y, por tanto, es crucial preservar
estas interacciones mutualistas (ej. KEARNS et al,,
1998; LOSEY & VAUGHAN 2006). En los ecosis-
temas de alta montafia, principalmente debido a
su baja accesibilidad, existe relativamente escasa
informacién sobre la dependencia que tienen las
plantas de los polinizadores, y mucha menos, por
no decir ninguna, del impacto que puede tener
la desaparicion de las especies «clave» para la
comunidad. En dichos ambientes, las bajas tem-
peraturas, las cortas estaciones de crecimiento
y los fuertes vientos son los principales factores
que determinan que la disponibilidad de polini-
zadores sea menor y menos predecible en el es-
pacio y en el tiempo, en comparacion con otros
ambientes mas favorables localizados a menores
altitudes (ARROYO et al, 1982, 1985; GOMEZ et
al, 1996; TORRES-DIAZ et al, 2007). Esto con-
lleva, a su vez, consecuencias ecoldgicas y evo-
lutivas para las plantas que dependen de ellos.
Por un lado, una menor disponibilidad de polen
puede provocar una limitacion en la produc-
cién de semillas (GARCIA-CAMACHO & TOT-
LAND 2009). Por otro lado, una menor diversi-
dad y una mayor variacién en la disponibilidad
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de polinizadores podrian también promover una
menor proporcion de interacciones especificas
planta-polinizador. Del mismo modo, la escasez
de polinizadores podria promover cambios en el
sistema reproductivo de las plantas; para evitar
una alta dependencia de ellos, éstas podrian ha-
cerse autocompatibles y/o aumentar sus niveles
de autogamia, aunque eso conlleve una reduc-
cién en la variabilidad genética de sus poblacio-
nes (JARNE & CHARLESWORTH 1993).

Urge, por tanto, obtener mas datos sobre estos
ecosistemas en distintas zonas del mundo para
poder corroborar todas estas hipétesis. Ademas,
en las islas ocednicas en particular, las areas de
alta montafia representan uno de los ecosistemas
mas aislados y Gnicos del mundo (STEINBAUER
et al, 2012), con una alta tasa de endemicidad, y
una particular vulnerabilidad al cambio climatico
y a las perturbaciones en general. En este estudio
hemos escogido la comunidad del estratovolcan
del Teide (Tenerife), y en particular la violeta del
Teide (Viola cheiranthifolia), la planta que vive a
mayor altitud en Espafia (2400 m - 3718 m), para:
(a) determinar la estructura y fragilidad de la red
de polinizacién del habitat alpino en el cual se
encuentra, comprendido entre los 2400 m y los
3718 m s.n.m, (b) estudiar la biologia reproduc-
tiva de esta especie vegetal (grado de autogamia,
polinizacién y limitacién de polen) a lo largo de
su distribucién altitudinal y (c) cuantificar cémo
afecta la herbivoria, mediante el uso de exclusio-
nes, al desarrollo y abundancia de esta planta.

MATERIALY METODOS

Especie objetivo y caracterizacion
del area de estudio

La violeta del Teide (V. cheiranthifolia) es una planta
perenne endémica del Parque Nacional del Teide.
Es la planta mds dominante e importante de la
comunidad vegetal del pico de El Teide. El es-
tratovolcan (3718 m; 28°16’15”N 16°38°21”0)
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presenta el tipico ambiente drido y xérico de
las zonas alpinas sub-tropicales (LEUSCHNER
2000). El pico de El Teide (El Pico, a partir de
ahora) tiene una precipitacién anual de 146 mm y
una temperatura media de 4.2°C (periodo 1989-
1992,ICONA:en GIEGER & LEUSCHNER 2004).
Las poblaciones mas destacadas de la violeta del
Teide se encuentran a lo largo del estratovolcan;
principalmente Montafa Blanca, El Pico y Pico
Viejo, en altitudes que van de los 2400 m (Mon-
tafa Rajada) hasta el mismo créter del pico del
Teide (3718 m), aunque también se encuentran
algunas poblaciones en los picos mas altos del an-
fiteatro de Las Canadas del Teide (Guajara; 2715
m, Pasajirén; 2531 m). La especie habita en suelos
pobres y ligeramente acidos (pH: 6-7), en pisos
de ceniza volcéanica con lapilli o piedra pémez, asi
como en laderas rocosas. La planta se eleva entre
3 y 6 cm, presentando hojas ovaladas, alternas y
pubescentes, para hacer frente a la alta insolacion.
La especie produce flores casmdgamas principal-
mente desde finales de abril hasta principios de
julio (aunque la fenologia de la floracion puede
variar segln los afos, habiéndose observado
flores desde mediados y finales de invierno). Las
flores se desarrollan en pedinculos de 6-10 cm
de largo; éstas permanecen abiertas aproximada-
mente 10 dias, siendo blancas durante las prime-
ras 24-48 horas después de la antesis, pasando
después a malva-violeta. Estas presentan un es-
polén corto (9 mm de largo), produciendo una
pequefa cantidad de néctar. De acuerdo con el
sindrome de dispersién del genero Viola, descrito
por BEATTIE & LYONS (1975), V. cheiranthifolia
presenta la tipica diplocoria, con eyeccién explo-
siva de las semillas (dispersion balistica), y con la
presencia de una pequefia carincula (elaiosoma)
permitiendo la post-dispersion por hormigas
(mirmecocoria). A pesar de ello, no se ha obser-
vado ninguna post-dispersién por hormigas.

El trabajo de campo se llevd a cabo durante
4 afios (2012-2015). Para este estudio se se-
lecciond un gradiente altitudinal a lo largo de
cuatro localidades de V. cheiranthifolia, separadas
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entre si de 200 a 600 m y ubicadas en la misma
vertiente del volcan para evitar las posibles di-
ferencias ambientales debidas a la orientacion:
Montafia Rajada (2400 m), Montafia Blanca
(2700 m), Refugio de Altavista (3300 m), y La
Rambleta (3500 m) (Figura la).

Fig. la. Localidades de estudio seleccionadas en la vertien-
te SE del estratovolcan del Teide.

Para caracterizar las condiciones microclimati-
cas y edéficas de cada una de las localidades alti-
tudinales de la violeta, se instalaron en cada una
de ellas registradores de temperatura y hume-
dad, situados a | m de altura del suelo. Ademas,
se colectaron muestras de suelo (3 réplicas
por localidad) para analizar la composicion de
nutrientes y se tomaron medidas puntuales de
humedad con un sensor de suelo en la base de
7-11 individuos de violeta por localidad. Los re-
gistradores de temperatura se instalaron desde
abril de 2014 hasta abril de 2015 con el fin de
recopilar un afio completo de observaciones.

Recambio altitudinal en la dinamica
de la red de polinizacion
de V. cheiranthifolia

Para la realizacién de la red de polinizacién de
toda la comunidad vegetal presente en las cuatro
localidades a lo largo del gradiente altitudinal se
realizaron sendos censos de polinizadores entre
el 15 de mayo y el I5 de agosto de 2014 y 2015,
coincidiendo con la floracién de las diferentes es-
pecies vegetales. Los censos se realizaron entre

las 9:00 y las 18:00 horas en dias soleados y sin
excesivo viento, condiciones 6ptimas para la acti-
vidad de los visitantes florales. Se acumularon un
total de entre 7 y 8 horas de censo por localidad,
especie vegetal y afio, y se distribuyeron a lo largo
de toda la floracién para ampliar al maximo la
posibilidad de detectar distintos visitantes flora-
les. La duracion de cada censo fue de 15 minutos,
tiempo durante el cual el observador permanecia
frente a la planta registrando todos los insectos
que visitaban las flores, y siempre que fue posible,
el nimero de flores visitadas. Dadas las peculiari-
dades de las redes de polinizacion en alta monta-
fia, en las que el peso de la polinizacién es llevado
a cabo por insectos no especializados en la poli-
nizacién, se tuvo en cuenta cualquier insecto (hi-
menopteros, dipteros, coledpteros y hemipteros,
principalmente) que de forma activa o accidental
pudiera transportar polen y con ello polinizar las
diferentes especies. Se censaron todas las espe-
cies de plantas entomdfilas presentes a lo largo
del gradiente: diez en Montana Rajada, ocho en
Montafia Blanca, cuatro en El Refugio de Altavista
y Unicamente una, V. cheiranthifolia,en La Rambleta.

Exito reproductor, grado de autogamia
y limitacion de polen a lo largo
del gradiente altitudinal

Para evaluar la respuesta de V. cheiranthifolia a
lo largo del gradiente, estudiamos en cada lo-
calidad el tamafio (méaxima longitud y anchura
por individuo) y la produccién total de flores, en
un total de 329 y 204 individuos marcados en
2012y 2013, respectivamente. Para comparar el
éxito reproductor en el gradiente, se cuantificd
el cuajado de frutos (nimero de flores que pro-
ducen frutos) y el cuajado de semillas (nimero
de semillas por fruto) en 428 flores de un total
de 106 individuos. No pudimos cuantificar el
éxito reproductor de la poblacién de la locali-
dad a la menor altitud (2400 m) debido al bajo
nimero de individuos reproductores presentes
durante esos afos, con 7 individuos reproducto-
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res en 2012,y ninguno en 2013, por lo que dicha
poblacion se excluyd de los analisis compara-
tivos reproductivos. Para estudiar la capacidad
de autofecundacion (autogamia) en el gradiente
altitudinal, se embolsaron la mitad de los boto-
nes florales disponibles por individuo antes de
la antesis de la flor mediante el uso de mallas
de tela para excluir a los visitantes florales. Las
flores control (abiertas a la polinizacion) de los
mismos individuos permanecieron marcadas y
sin embolsar. Debido a la alta florivoria sufrida,
especialmente en 2012, finalmente también se
usaron flores controles procedentes de indivi-
duos sin tratamiento. La autogamia se cuantificd
en 2012 y en 2013, de un total de 126 flores
embolsadas, procedentes de 53 individuos de 3
localidades altitudinales: 2700 m, 3300 y 3500 m
(20, 15 y 18 individuos, respectivamente).

Para evaluar una posible existencia de limitacion
de polen, y si ésta se ve incrementada con la
altitud, se afiadioé polen a la mitad de las flores
disponibles por planta, dejando la otra mitad de
las flores como controles. La adicion de polen
(AP) se llevo a cabo mediante el cepillado de las
anteras de flores de 5-10 individuos proceden-
tes de otra poblacién diferente a la de la pobla-
cioén tratamiento. Este procedimiento fue repe-
tido dos veces mientras los estigmas estuvieron
receptivos. La limitacién de polen se cuantifico
durante dos afios consecutivos (2014 y 2015)
en un total de 49 individuos localizados en tres
localidades diferentes (23 individuos a 2700 m
en 68 AP flores, |5 individuos a 3300 m en 29 AP
flores,y | | individuos a 3500 m en 44 AP flores).

En ambos casos (autogamia y limitacién de polen),
la variable respuesta fue el cuajado de frutos y de
semillas. Para los calculos del cuajado de semillas, se
embolsaron los frutos una vez formados, para evitar
asi la pérdida de semillas durante la apertura de los
mismos.Ademas,para comprobar si habia diferencias
en el nimero de 6vulos por flor entre altitudes, co-
lectamos 33 y 30 botones floralesde 10 individuos a
2700 my a 3500 m, respectivamente, durante 2015.
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Para cada uno de los botones, se extrajo el gineceo
con ayuda de una lupa y se contaron los évulos por
flor. Dada la escasa disponibilidad de botones flo-
rales en estas localidades durante ese afio, no se
colectaron botones procedentes de las localidades
a 2400 my 3300 m.

Efecto de la exclusion de herbivoros
en V. cheiranthifolia

El efecto de la herbivoria en la violeta del Teide
se cuantific6 mediante: |) el célculo en cada lo-
calidad de la proporcién de individuos afectados
(total o parcialmente) por conejos (ramoneo de
hojas, tallos y/o brotes) y el nimero de flores co-
midas por individuo durante 2012 (el consumo
de flores fue observado por lagarto tizén, por
saltamontes e indirectamente por conejos); y 2)
por comparacion durante 2013 de la densidad de
plantas, su tamafo y algunos rasgos reproducti-
vos entre 25 individuos presentes dentro y 35
fuera de un cercado de exclusion de herbivoros
de 20 x 20 m localizado a 3500 m de altitud y
que fue instalado por el Parque Nacional en 2009
(Figura 1b). Los individuos distribuidos fuera del
cercado fueron considerados como controles,
y estaban localizados a distancias comprendidas
entre 5y 90 m del cercado (Figura Ic).

Fig. Ib. Aspecto de un individuo de violeta del Teide si-
tuado dentro del cercado de exclusion de herbivoros
(23500 ms.n.m.).
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Fig. lc. Imagen de un individuo situado a 3500 m pero
fuera del cercado de exclusion.

Finalmente, también se exploré si el cercado de
exclusion afectaba a la tasa de visitas de poli-
nizadores por flor. Un total de 49 y 46 censos,
de |5 minutos, se llevaron a cabo durante 2014
y 2015 dentro y fuera del cer- cado, respecti-
vamente; los individuos seleccionados para los
censos fuera del cercado se encontraban entre
5 my 100 m de distancia del cercado.

Analisis estadistico

Todos los andlisis se llevaron a cabo con el softwa-
re libre paquete R (R CoreTeam,2013). El tamafio,
produccion de flores por individuo, y el éxito re-
productivo de la violeta del Teide fueron compa-
rados entre las localidades altitudinales mediante
el uso de modelos lineales mixtos (GLMM), con
el tamano, la produccion de flores, y el cuajado
de frutos y de semi- llas como variables depen-
dientes, la altitud y el afio como factores fijos, y
el individuo como efecto aleatorio. Para evaluar
los nive- les de auto-polinizacion y de limitacion
de polen en V. cheiranthifolia entre localidades
alti- tudinales, se utilizaron GLMM, considerando
el cuajado de frutos y de semillas como variables
dependientes, los tratamientos de poli- nizacién
(autogamia y adicion de polen) y la altitud como

factores fijos, y el afio y el individuo como facto-
res aleatorios. Para testar la influencia de 4 afos
de exclusion de herbivoros en el desarrollo de
la planta, se compararon las cuatro variables es-
tudiadas (variables dependientes; tamafio, produc-
cion de flores, y cuajado de frutos y de semillas)
entre plantas dentro y fuera del cercado (factor
fijo), usando el tamafio de la planta como covaria-
ble si era significativo en el modelo.

Usamos una distribucién binomial para la va-
riable respuesta cuajado de frutos, Poisson para
el total de flores producidas (despliegue floral),
el nimero de semillas por fruto y el nimero
de 4vulos producidos por flor, una distribucién
Gaussian para el tamano de la planta y finalmen-
te una distribucién gamma para la tasa de visitas
por flor (afiadiendo una unidad a la tasa de visi-
tas, para evitar los ceros en la variable respues-
ta). Utilizamos el criterio de informacién Akaike
para seleccionar el mejor modelo mediante el
uso del paquete MuMin 1. 15. 6, con AAIC valo-
res > 2 como indicadores de un modelo mejo-
rado significativamente.

RESULTADOS
Informacion climatologica y edafica

Los resultados de los andlisis edaficos muestran
en general unos suelos acidos, muy pobres en ma-
teria organica y fosforo en todas las localidades
(Tabla 1).En las zonas con presencia de fumarolas
cabe destacar la presencia de grandes cantidades
de ciertos elementos quimicos -como aluminio,
azufre, hierro y manganeso- y una alta acidez, que
limitan el establecimiento de la violeta del Teide
(pH = 2-4,> 200 ppm de aluminio y hierro). Los
parametros que determinan de manera significa-
tiva la presencia o ausencia de esta especie en los
lugares muestreados han sido: el pH, (establecién-
dose la violeta en pH = 6-7, ligeramente acidos)
y la conductividad, relacionada con parametros
como el hierro y los cloruros.
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Los datos de temperatura de 2014-2015 regis-
trados en las localidades altitudinales de estudio
muestran unas condiciones climdticas muy seve-
ras para la especie, con un descenso de la tem-
peratura media en funciéon de la altitud (Tabla I;
con mas de 5 °C de diferencia entre las localida-

Proyectos de investigacion en Parques Nacionales: 2012-2015

des a mayor y menor altitud) y unas oscilaciones
de temperatura muy importantes a lo largo del
diay del afio, en especial en el refugio de Altavista
(3300m) de 35 °C diaria y 43 °C anual (Tabla I),
y minimas de temperatura de hasta -13 °C en la
localidad de La Rambleta (3500 m,Tabla ).

Tabla |. Datos climaticos y edéficos de las localidades de estudio: coordenadas geogrificas, altitud, temperatu-
ra media anual,y maximos y minimos anuales, maxima oscilacién diaria, contenido en materia organica, humedad

del suelo, pH y contenido en fésforo y hierro.

Localidad Caiiadas Montana Blanca Refugio de Altavista La Rambleta
28 13.455 N 28 16. 195 N 28 16.469 N 28 16.490 N
Coordenadas
16 37455 W 16 36.938W 16 37.789 W 16 38.768W
Altitud 2153 m 2732 m 3296 m 3518 m
T. Max. (°C) 30,78 34,05 33,24 24,96
T. Min. (°C) -5,87 -6,86 -10,91 -13,03
Media (°C) 11,69 10,85 8,34 5,02
Oscilacion diaria (°C) 22,25 29,88 35,11 23,19
M. O (%) -) 1,76 0,02 0,03
Humedad suelo (%) -) 11,63 9,53 12,98
PH ) 6,35 6,68 6,54
P20O5 (ppm) ) 0 0 0
Fe (ppm) -) 103,30 13,70 0,16

Recambio altitudinal en la dinamica
de la red de polinizacion
de V. cheiranthifolia

Acorde con el patrén descrito en la bibliografia
para redes de polinizacién de alta montafia, el
nimero de especies de cada localidad aumenta
al disminuir la cota altitudinal. El nimero de es-
pecies de visitantes florales en cada localidad fue
el siguiente: 58 en Montana Rajada, 75 en Mon-
tafia blanca, 41 en El Refugio de Altavista y 8 en
La Rambleta. Como patrén general, el nimero de
interacciones totales por localidad disminuyé con
la altitud, salvo por un repunte en Montafia Blanca
(2400 m: 157, 2700 m: 226, 3300 m: 73, 3500 m:
10). No obstante, para el caso concreto de los vi-
sitantes de la violeta del Teide, se aprecia que tanto
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el nimero de interacciones (2400 m: I, 2700 m:
7, 3300 m: 9, 3500 m: 10) como su importancia
en la red de polinizacién, en cuanto a porcentaje
de interacciones respecto al total (2400 m: 0. 63%;
2700 m: 3. 09%; 3300 m: 12. 33%; 3500 m: 100%),
aumentaron con la altitud (Figura 2).

La tasa de visitas media que se obtuvo en V. chei-
ranthifolia durante los dos afios de censos fue de
0. 28 visitas por flor y por hora de observacién.
Asumiendo que la flor se mantiene abierta durante
unos 10 dias y un periodo de actividad de insectos
de 6 horas (10:00-16:00), una flor recibiria ~16,8 vi-
sitas de media durante su vida. Un total de 23 espe-
cies nativas de insectos visitaron la violeta del Teide,
ademas de Apis mellifera y Bombus ruderatus (Tabla
2). De todas éstas, el visitante floral mas comun fue
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la abeja Anthophora alluaudi, la abeja de la miel Apis
mellifera, y el sirfido Scaeva albomaculata. Durante
2014 y 2015, la tasa de visitas vari6 entre altitudes

= 5. 14, p = 0. 00I; Figura 3a) mostrando el
afo 2014 mas visitas que el 2015 (F.
0.05; Figura 3a).

=4.53,p<

3,181

Tabla 2. Visitantes florales de Viola cheiranthifolia observados durante el estudio (2012-2015).

ORDEN ESPECIE
Apidae Amegilla quadrifasciata (Villers, 1790)
Apidae Anthophora alluaudi alluaudi Pérez, 1895
Apidae Apis mellifera Linnaeus, 1758
Hymenoptera
Apidae Bombus canariensis Pérez, 1895
Apidae Bombus ruderatus (Fabricius, 1775)
Apidae Hylaeus canariensis Erlandsson, 1983
Lycaenidae Cyclyrius webbianus (Brullé, 1839)
Lepidoptera Pieridae Pieris rapae (Linnaeus, 1758)
Sphingidae Macroglossum stellatarum (Linnaeus, 1758)
Phoridae Phoridae sp.
Sirfidae Scaeva albomaculata (Macquart, 1842)
Tachinidae Linnaemyia soror Zimin, 1954
Diptera — - - -
Tachinidae Pseudogonia fasciata (VWiedemann, 1819)
Tachinidae Nemorilla maculosa (Meigen, 1824)
Chloropidae Oscinella sp
Melyridae Melyrosoma hirtum Wollaston, 1862
Coleoptera Staphylinidae Aleocharinae sp.
Scraptiidae Anaspis proteus Wollaston, 1854
Cicadellidae Cicadellidae sp.
Lygaeidae Tropistethus seminitens Puton, 1889
Lygaeidae Horvathiulus sp.
Hemiptera Lygaeidae Macroplax sp.
Lygaeidae Aphanus rolandri (Linnaeus, 1758)
Lygaeidae Nysius cymoides (Spinola, 1840)
Anthocoridae Orius laevigatus (Fieber, 1860)
Exito reproductivo, grado de autogamia 2012 el tamafio de los individuos aumenté con la
y limitacién de polen a lo largo altitud (F,,,,=14.58,p < 0.001), pero en 2013 éste

se vio reducido en los dos extremos de distribu-
cién de la especie, aunque principalmente a 2400
El tamafio de los individuos vari6 entre altitudes,  m (Figura 4a). En 2013, las plantas produjeron mas
pero no de manera consistente entre afios (altitud  flores que en 2012 (afio; x?, = 1. I, p < 0. 001),
x afio; x>, = 12.08, p < 0.01). En este sentido,en  excepto en la localidad a 2400 m, donde ninguna

del gradiente altitudinal
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planta floreci6 (Figura 4b). La produccién de flores
dependi6 principalmente del tamafio de los indivi-
duos, encontrandose una interaccién significativa
entre altitud y tamafio de la planta (y* = 201,p <
0. 00l). Las plantas mas grandes produjeron mas
flores en todas las localidades, pero este incremen-
to con el tamafio fue menor en la localidad a mayor
altitud (pendiente; 0.01 £ 0.002,p < 0.0001).

Fig. 2. Redes de polinizacion en cada una de las localidades
altitudinales estudiadas. Las interacciones de Viola cheiranthi-
folia aparecen marcadas en rojo.

Fig. 3a. Tasa de visitas por flor durante 2014 y 2015 entre
localidades altitudinales
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El cuajado de frutos fue mayor en 2012 que
en 2013 (y* =9.62,p < 0.01;Figura 4c), pero
éste no varié entre altitudes ninguno de los
dos afios (x*>, = |. 88, p > 0. 05; Figura 4c).
De todas formas, el modelo detecté que el
cuajado de frutos varié principalmente con
el tamafio de los individuos en cada altitud
(Altitud x Tamafio; x* = 19.98, p < 0. 001).
Mientras que a 2700 y a 3300 m el cuajado de
frutos incremento con el tamafio de los indi-
viduos (pendiente: 0. 06 = 0. 02), la relacion
fue negativa a 3500 m (pendiente: - 0.03 £ 0.
01). El cuajado de semillas, en general, no difi-
rié entre afos ni entre localidades (Figura 4d;
sélo varié entre afios en la poblacién a mayor
altitud), y las plantas mas grandes produjeron
mas semillas en todas las localidades (tamafio;
X%, =10.79,p <0.001).

El estudio de la biologia reproductiva mostré
que la violeta del Teide necesita de la polini-
zacién por insectos, pero al mismo tiempo
presenta un alto grado de autofecundacién o
autogamia (cerca del 50% de los frutos produ-
cidos son debidos a autogamia), que le permite
asegurar la progenie si la polinizacién es escasa
(Figura 5ab). Ademas, los resultados indicaron
un aumento del grado de autogamia con la al-
titud, siendo ésta mayor a 3300 m y 3500 m
que a 2700 m (Figura 5a), tanto para el cuaja-
do de frutos como para el numero de semillas
(altitud x autogamia; xy* = I1. 17, y* = 15.51,
respectivamente, p < 0. 001). Curiosamente, la
planta solo ha mostrado una débil limitacién de
polen para el cuajado de frutos (Figura 2, y* =
6.20,p < 0.05), no incrementada con la altitud
(Figura 5cd).

Efecto de la exclusion de herbivoros
en V. cheiranthifolia

Un alto porcentaje de todos los individuos
marcados durante 2012 sufrieron herbivoria.
Se observaron importantes diferencias en la
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proporciéon de plantas consumidas por co-
nejos y en la proporcion de flores comidas
entre altitudes. Mientras que el porcentaje
de plantas con sintomas de herbivoria por
conejo oscilé entre el 25 y el 75 % en las
dos poblaciones a menor altitud (2400 y 2700
m), este porcentaje se movid entre el 75y

el 100% en las poblaciones a mayor altitud
(3300 y 3500 m). En cuanto a la florivoria, el
porcentaje de flores comidas fue cercano al
70% tanto a 2400 m, como en las dos pobla-
ciones a mayor altitud, mientras que ésta fue
menor del 50% en la poblacién de Montana
Blanca (2700 m).

Fig. 4. Rasgos estudiados en Viola cheiranthifolia a lo largo del gradiente altitudinal durante 2012 y 2013.

La densidad de plantas de V. cheiranthifolia fue
mucho mas elevada dentro del cercado que fuera
(9. 05 indiv/m? vs. 0. 15 indiv/m?) y la mayoria de
variables fueron diferentes entre estos dos em-
plazamientos. Asi, dentro del cercado, las plantas
fueron mds grandes (F ., = 107.3, p < 0.001),
mostraron una mayor produccion de flores (x?,
= 96.08, p < 0.0001; con el tamafio del indivi-
duo como covariable; y* =686. 00, p < 0.0001),
mayor cuajado de frutos (y*, = 26.69,p < 0.001)
y mayor producciéon de semillas por fruto (x?,
= 32.63,p < 0.00I); en cambio, el niumero de
ovulos producidos por flor y la tasa de visitas de
polinizadores por flor no difirieron entre plantas
protegidas y no protegidas (F ;, =0.27,p=0.6y
F, o4 = 0.04,p = 0.84; respectivamente. Figura 3b).

En cuanto a los tratamientos de polinizacién
analizados comparativamente dentro y fuera
del cercado, se aprecié que el grado de auto-
gamia (en relacion al cuajado de frutos) fue
menor dentro del cercado (Figura 5ab) que
fuera (Autogamia x exclusion herbivoros; x?
=21.02,p < 0.01); en cambio, cuando se evalué
el nimero de semillas por fruto, esa diferen-
cia en el grado de autogamia desaparecio. Por
otra parte, no se obtuvo un «efecto del cerca-
do» sobre el grado de limitacién de polen de
las plantas (no interaccion), ni para el cuajado
de frutos ni para el nimero de semillas por
fruto, no estando limitadas por polen las plan-
tas ubicadas fuera o dentro del cercado, ambas
a 3500 m (Figura 5cd).
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DISCUSION

El ecosistema del Parque Nacional del Teide se
encuentra constituido por organismos muy par-
ticulares y exclusivos, adaptados a un ambiente
arido, con suelos acidos, pobres en materia or-
ganica y fésforo, y con temperaturas que osci-
lan entre los -5°C y los 30°C en Las Cafadas,
y entre los -13°C y 27°C en el crater del Teide.
Fig. 3b. Tasa de visitas por flor durante 2014 y 2015 entre La red de polinizacion del estratovolcan estd
plantas dentro y fuera del cercado de exclusion. formada por un total de 100 visitantes flora-

Fig. 5. Tratamientos de autogamia, adicién de polen y abiertos a la polinizacién (control) teniendo en cuenta el nimero de
frutos por flor, y el nimero de semillas por fruto. Rojo; tratamiento de autogamia durante 2012 y 2013, gris; flores abiertas
a la polinizacion (control) durante 2012 y 2013, verde; tratamiento de adicion de polen durante 2014 y 2015, blanco; flores
abiertas a la polinizacién durante 2014 y 2015.
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les (solo 12 pueden considerarse polinizadores
sensu stricto) y una docena de plantas, volvién-
dose esta red cada vez mas sencilla y fragil a
medida que aumenta en altitud, hasta llegar a una
Unica especie (V. cheiranthifolia) y ocho visitantes
florales en el Pico. La violeta del Teide aumen-
ta su importancia en la comunidad y el nimero
de interacciones totales a medida que aumenta
la altitud donde habita, debido a la disminucién
del nimero de especies vegetales acompafian-
tes. Esto puede deberse a que las otras especies
entomofilas acompafiantes, que han presentado
un mayor nimero de interacciones en compara-
cién con la violeta, son més atractivas para los
polinizadores.

La tasa de visitas de polinizadores a la violeta
del Teide no se redujo con la altitud, incluso
observandose una ligera tendencia a aumen-
tar con ésta, y present6 gran variabilidad entre
afios. Esta variacion interanual es atribuible a las
condiciones climdticas tan cambiantes en los
ecosistemas de alta montafia (TOTLAND 1994;
HERRERA 1995).

El tamafio de los individuos aumenté con la
altitud en el afio 2012, un afo inusual ya que
practicamente no se registré ninguna nevada;
esto no apoyaria la hipétesis de una limita-
cién de su crecimiento en funcion de la al-
titud (KORNER 1998). En 2013, sin embargo,
el tamafo de los individuos disminuyé en los
extremos de la distribucidn altitudinal de la
especie, y en especial en el limite altitudinal
inferior. El hecho de que durante el invierno
2012-2013 las nevadas no fueran abundantes
(Izafia Meteorological Station; www. ogimet.
com) podria explicar estas diferencias. Dos
aflos consecutivos sin nieve en la poblacion de
menor altitud debieron limitar mucho la dis-
ponibilidad de recursos y, por tanto, el creci-
miento de sus individuos; esto a su vez podria
explicar la ausencia de plantas reproductoras
a 2400 m durante 201 3. Esta hipotesis parece
corroborarse durante 2016, afio en el que en

la poblaciéon a 2400 m se han podido obser-
var un gran numero de individuos reproduc-
tores de V. cheiranthifolia tras un invierno de
abundante nieve en la zona. Por lo tanto, y en
consonancia con lo encontrado en otros es-
tudios (GIMENEZ-BENAVIDES et al, 2007),
nuestros datos indican que el déficit de agua
durante afos secos podria amenazar las po-
blaciones situadas en los extremos inferiores
del rango altitudinal de la distribucién de la
especie. La produccion de flores y el cuajado
de frutos aumento con el tamafio de los indi-
viduos de manera general, aunque en la locali-
dad a mayor altitud (3500 m) este incremento
estuvo mas limitado que en las otras pobla-
ciones inferiores. De igual modo, el cuajado de
frutos a 3500 m disminuyé con el incremento
del tamafio de los individuos, posiblemente
debido a las limitaciones que ejercen las con-
diciones climaticas mas severas y la falta de
nutrientes en El Pico.

Viola cheiranthifolia mostré una alta capacidad
de autofecundacion, especialmente en las po-
blaciones a mayor altitud, donde practicamente
la mitad de los frutos y semillas fueron con-
secuencia de la autofecundacién. Este incre-
mento del grado de autogamia con la altitud es
consistente con otros estudios que predicen
un aumento del grado de autogamia a altitudes
mas elevadas (MEDAN et al., 2002; ARROYO et
al, 2006).Ademas, a pesar de que las pocas evi-
dencias de la literatura predicen una disminu-
cién de la abundancia de insectos con la altitud
(CRUDEN 1972; TOTLAND 1994; MEDAN et
al, 2002), no se encontré practicamente limi-
tacion de polen en la especie, ni un aumento
de ésta con la altitud. Esto ultimo apoya los
resultados de GARCIA-CAMACHO & TOT-
LAND (2009), que no encontraron una mayor
limitacion de polen en las plantas de zonas altas
respecto a las plantas de zonas bajas, atribu-
yéndolo a mecanismos compensatorios como
la mayor duracién de las flores a mayor altitud.
El mayor nimero de évulos por flor en los in-
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dividuos a 3500 m respecto de los individuos a
2700 m podria considerarse como otro meca-
nismo de la especie para aumentar la produc-
cién de semillas en un ambiente mas imprede-
cible (ROSENHEIM et al, 2014).

A pesar de que la violeta del Teide no estd li-
mitada por la altitud, ni en su desarrollo ni en
su éxito reproductivo, sino que ésta presenta
mecanismos compensatorios, su abundancia,
crecimiento y éxito reproductivo se vio muy
reducido como consecuencia de la presion de
herbivora ejercida por el conejo, una especie
invasora en el Parque. La herbivoria observa-
da en V. cheiranthifolia fue muy importante en
todas las localidades, en especial en las zonas
mds altas, donde la planta es la dominante en
la comunidad, afectando a mas del 50% de los
individuos. Ademas, el efecto de los conejos dis-
minuyé la abundancia de la especie, ademas de
influir sobre todos los rasgos relacionados con
su éxito reproductivo. La importante reduccién
de biomasa debido a la herbivoria de los conejos
debilita de manera importante a los individuos,
incrementando su susceptibilidad a otros agen-
tes estresantes, y probablemente reduciendo
su longevidad. Por tal motivo, el rebrote de los
individuos tras el invierno se ve impedido en
muchos casos, posiblemente limitando que acu-
mulen sustancias de reserva en el rizoma sub-
terraneo (sélo se han observado rizomas en las
plantas presentes dentro del cercado de exclu-
sion). En este sentido, y de acuerdo a lo que se
ha observado dentro del cercado de exclusidn,
todo parece indicar que esta especie invasora
esta poniendo en peligro el mantenimiento de
esta especie emblematica y clave en el ecosiste-
ma, particularmente en las poblaciones inferio-
res, donde los efectos pueden interactuar con
los del cambio climatico que reduce la abundan-
cia de nieve,y aumenta por tanto el estrés hidri-
co Yy la variabilidad interanual en dicha localidad.
Ademds, a la disminucion de la abundancia y el
tamano de la especie producida por el efecto de
la herbivoria de los mamiferos introducidos, hay
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que sumarle la importante florivoria observada,
lo que puede estar afectando a sus interacciones
mutualistas con los polinizadores, disminuyendo
su atractivo hacia éstos y su capacidad de com-
petir por los polinizadores con las otras espe-
cies vegetales acompanantes (HERRERA 2000;
HERRERA et al, 2002). A pesar de ello, en este
estudio no hemos observado una disminucion
de la tasa de visitas entre las plantas emplazadas
fuera y dentro del cercado, pero si un aumento
del éxito reproductivo asociado al nimero de
flores presentes en los individuos.

Cabe recordar que en general los ecosiste-
mas de islas ocednicas han evolucionado bajo
una baja presion herbivora (e. j. VAN VUREN
& BOWEN 1999). Por lo tanto, V. cheiranthifolia
presumiblemente ha perdido o nunca ha desa-
rrollado mecanismos para hacer frente a la her-
bivoria por mamiferos. De hecho, los conejos
en particular, son conocidos como una de las
principales amenazas para al menos 30 especies
amenazadas y criticas de las Islas Canarias (BA-
NARES et al, 2004). En el Parque Nacional del
Teide, los efectos negativos del conejo ya han
sido registrados en algunas especies (DURBAN
2003; CARQUE-ALAMO et al, 2004) y hay
claras evidencias de que la vegetacion actual del
Teide es el resultado de los efectos que estan
produciendo estos lagomorfos (KYNCL et al,
2006).

Los resultados preliminares de un modelo de
distribucién predictiva para la violeta prevén una
importante reduccién de su distribucién en los
préximos 50 afos debido al efecto del cambio
climatico y a su diversidad genética, al peligrar
gravemente las poblaciones genéticamente di-
ferentes del circo de Las Canadas (Guajara y
Pasajiron), quedando previsiblemente recluida
al estratovolcan del Teide (RODRIGUEZ et al,
2017, en preparacion).Asi, todos estos factores,
juntamente con la alta presién herbivora por
parte de los conejos, predicen un futuro muy
incierto, en un corto periodo de tiempo, para
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esta especie. Reducir el efecto de las especies
invasoras, mediante campaifas de control de
conejos y el uso de cercados de exclusién en
todas las localidades, ademas de controlar/im-
pedir el acceso de personas a las poblaciones
de violeta (para evitar el subsecuente efecto del
pisoteo o de la colecta que también ocasiona-
ron numerosos dafios a las poblaciones) son
medidas urgentes y esenciales, tanto para res-
taurar este ecosistema a su estado mas natural,
como para preservar una especie endémica y
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